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摘 要 :为 了 分 析 天 坑 木 本 植物 叶 功 能 性 状 的 变异 特征 及 小 生境 对 木 本 植物 叶 功 能 性 状 的 影 
响 , 该 文 以 神木 天 坑 不 同 小 生境 (底部 、 坑 腰 和 边缘 ) 的 木 本 植物 为 研究 对 象 , 选取 叶 厚 度 、 
叶 组 织 密度 、 叶 面积 等 10 个 叶 功 能 性 状 指标 ， 运 用 单 因素 方差 分 析 和 相关 性 分 析 等 方法 。 
结果 表明 : 《1) 神木 天 坑 木 本 植物 10 个 叶 功 能 性 状 中 ， 叶 面积 变异 系数 最 大 (113.9%) ， 
叶 碳 含量 变异 系数 最 小 〈10.5% ) 。 〈2) 天 坑 边 缘 、 坑 腰 的 乔木 叶 组 织 密 度 显 著 高 于 底部 
(P<0.05) ， 天 坑 底部 乔木 、 灌 木 叶 钾 含量 显著 高 于 边缘 (P<0.05) ，3 种 小 生境 中 木质 有 葬 
本 未 出 现 显著 差异 〈P>0.05) 。 〈3) 不 同 小 生境 时 功能 性 状 相关 性 存在 一 定 差 异 ， 随 底部 
到 边缘 小 生境 变化 ， 叶 厚度 与 叶 面 积 逐 渐 呈 极 显著 正 相 关 ; 主 成 分 分 析 表 明 叶 组 织 密度 
(-0.833) 、 叶 钾 含 量 〈0.782) 、 叶 干 物质 含量 (-0.647) 贡献 较 大 ， 是 神木 天 坑 不 同 小 生 
境 木 本 植物 叶 功 能 性 状 主要 指标 。 综 上 表明 ， 叶 功能 性 状 之 间 普 遍 关 联 ， 天 坑 木 本 植物 通过 
对 叶 功 能 性 状 的 权衡 来 适应 不 同 小 生境 , 该 研究 可 为 了 解 植物 对 特殊 生境 的 适应 机 制 及 天 坑 
植被 的 保护 提供 理论 指导 。 
关键 词 ， 叶 功能 性 状 ， 木 本 植物 ， 天 坑 ， 性 状 差异 ， 相 关 性 
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Abstract: In order to analyze the variation characteristics and the effect of microhabitat on leaf 

functional traits of woody plants in Tiankeng. Shenmu Tiankeng is a typical karst Tiankeng in 

Dashiwei Tiankeng Group in Guangxi, and there is a well-preserved underground forest that is 

easily accessible. Ten leaf functional traits (leaf thickness, leaf tissue density, leaf area, etc.) were 

selected to study woody plants in different microhabitats (bottom, waist, and edge) of Shenmu 


Tiankeng. Single-factor analysis of variance and correlation analysis were conducted to 
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investigate the relationship between leaf functional traits in different microhabitats. The results 
were as follows: (1) The variable coefficient for leaf area (113.9%) was highest, while leaf carbon 
content was relatively stable (10.5%). (2) Ten leaf functional traits were almost no significant 
difference (P>0.05) for woody lianas in three different microhabitats. The leaf tissue density for 
trees was significantly higher at the edge and waist compared to the bottom, while the leaf 
potassium content for trees and shrubs, that the bottom was higher than the edge. (3) Leaf 
thickness was extremely significantly positively correlated with leaf area (P<0.01) at the edge of 
Tiankeng. The results of principal component analysis suggested that leaf tissue density (-0.833), 
leaf potassium content (0.782), and leaf dry matter content (-0.647) were the critical indicators for 
leaf functional traits of woody plants in different microhabitats of Shenmu Tiankeng. This study 
demonstrate that different growth types of woody plants can adapt to the three microhabitats of 
Tiankeng via the trade-off of leaf functional traits. This study is expected to provide theoretical 
guidance for the protection of Tiankeng vegetation. 
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植物 功能 性 状 能 在 一 定 程度 上 反映 植物 对 气候 与 环境 变化 的 适应 和 响应 , 是 生态 学 的 研 
究 热 点 ( 杨 浩 和 罗 亚 晨 ，2015) 。 植 物 功能 性 状 指 植物 个 体 水 平 上 可 测量 的 任何 形态 、 生 理 
或 物候 特征 ， 通 过 对 生长 、 繁 殖 和 生存 的 影响 ， 间 接 影响 其 适合 度 (Violle et al., 2007) 。 
叶片 是 植物 进行 光合 作用 与 莱 腾 作用 的 主要 场所 , 是 对 环境 胁迫 响应 的 敏感 器 官 ( 柳 春 梅 等 ， 
2011; Liet al.,2017) 。 叶 功能 性 状 能 够 反映 植物 养分 变化 以 及 植物 对 生存 环境 的 适应 策略 
《明耀 升 等 ，2014) 。 对 不 同 生境 的 植物 叶 功 能 性 状 进 行 深入 研究 ， 有 助 于 揭示 植物 在 不 同 
生境 的 生长 策略 及 资源 分 配 模 式 , 为 预测 全 球 变 暖 变化 下 植物 时 功能 性 状 的 响应 机 制 提 供 科 
学 依据 ( 何 靶 雨 等 ，2019) 。 
喀斯特 生态 系统 可 以 解释 为 受 喀斯特 环境 制约 的 生态 系统 , 其 内 涵 包 括 喀斯特 环境 对 生 
命 的 影响 ， 以 及 生命 对 喀斯特 环境 的 反作用 (Yuan, 2001) 。 近 年 来 在 喀斯特 地 区 开展 了 一 
系列 关于 叶 功 能 性 状 变异 及 其 适应 策略 的 研究 。 贵 州 普 定 喀 斯 特地 区 的 木质 藤本 叶 面 积 变异 
系数 最 大 , 与 物种 遗传 多 样 性 密切 相关 ( 王 梦 洁 等 , 2021) , 木 本 植物 采取 较 小 的 比 叶 面积 ， 
较 大 的 叶 组 织 密度 等 来 适应 干旱 贫 凌 的 生境 ( 钟 巧 连 等 ，2018) 。 同 在 贵州 的 喀斯特 高 原 峡 
谷 优势 种 也 采取 类 似 的 叶 功 能 性 状 策略 在 高 温 ， 缺 水 少 土 的 生境 生存 ( 程 去 等 ，2019) 。 天 
坑 全 名 喀斯特 天 坑 (Karst Tiankeng) ， 是 指 一 种 大 型 陷 坑 状 负 地 形 ( 朱 学 稳 等 ，2003) ， 
有 具有 独特 的 生态 环境 和 生物 多 样 性 等 综合 属性 〈 朱 学 稳 和 陈 伟 海 ，2006) ， 是 乡土 植物 区 系 
“避难 所 ” (Su et al., 2017) 。 近 年 来 ， 对 天 坑 的 科学 考察 更 加 频繁 ， 众 多 学 者 对 天 坑 的 演 
化 及 植被 生态 系统 进行 了 深入 研究 〈 蒲 高 忠 等 ，2021) 。 天 坑 底 部 到 顶部 边缘 ， 物 种 呈现 圈 
层 分 布 的 特点 ， 小 生境 差异 大 〈 黄 林 娟 等 ，2021) ， 底 部 能 获得 更 多 的 水 分 及 养分 ， 土 壤 有 
机 质 、 全 所 以 及 钙 含 量 高 (Pu et al., 2019) ， 天 坑 群 落成 层 现象 明显 ， 乔 木 层 优势 种 、 灌 木 
层 优 势 种 分 布 均匀 (于 燕 妹 等 ，2021〉。 然 而 ， 作 为 喀斯特 的 特殊 生境 ， 对 天 坑 森 林 开 展 的 
叶 功 能 性 状 研究 较 少 ， 仅 有 学 者 针对 单一 科 植物 在 退化 天 坑 不 同 坡 位 的 功能 性 状 进行 研究 
( 冯 洁 等 ，2021) ， 对 天 坑 不 同 小 生境 叶 功能 性 状 之 间 的 关系 却 鲜 见 报道 。 鉴 于 此 ， 本 研究 
以 神木 天 坑 不 同 小 生境 〈 底 部 、 坑 腰 和 边缘 ) 木 本 植物 为 研究 对 象 ， 选 取 环 境 中 相对 稳定 的 
结构 型 性 状 ， 即 叶 厚 度 、 叶 组 织 密度 、 叶 面积 、 比 叶 面 积 、 叶 干 物质 含量 、 叶 碳 含量 、 叶 毛 
含量 、 叶 磷 售 量 、 叶 钾 含 量 和 叶 毛 磷 比 10 个 叶 功能 性 状 指标 进行 测量 ， 采 用 单 因素 方差 分 
析 、 相 关 性 分 析 及 主 成 分 分 析 等 方法 ， 拟 探讨 以 下 问题 : 〈1) 天 坑 木 本 植物 具有 怎样 的 叶 
功能 性 状 变异 特征 ; 〈2) 3 种 小 生境 木 本 植物 叶 功 能 性 状 有 何 差异 ; (3) 叶 功 能 性 状 之 间 
的 关联 性 如 何 。 通 过 分 析 以 上 问题 ， 为 深入 探讨 天 坑 生 境 下 木 本 植物 的 生存 策略 提供 理论 基 
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1 材料 与 方法 
1.1 研究 区 概况 
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础 ， 同 时 ， 也 为 天 坑 植 物 的 保护 和 保育 提供 进一步 的 参考 。 


神木 天 坑 属 于 广西 大 石 围 天 坑 群 , 该 天 坑 群 位 于 广西 壮族 自治 区 百色 市 乐 业 县 (106?10' 
一 106°51'E，24°03' 一 24°30' N) 的 中 部 ， 属 亚热带 季风 气候， 年 平均 降水 量 为 1 400 mm， 
年 平均 气温 为 16.6 "CC， 雨 热 同 期 ( 黄 保健 等 ，2004) 。 神 木 天 坑 由 两 个 对 峙 的 山峰 和 坪 口 
组 成 ， 坑 底 形状 为 多 边 形 ， 长 370 m， 宽 340 m， 平 均 深度 186 m， 最 大 深度 234 m， 坑 口 
面积 70 860 m?。 研 究 区 内 常见 的 植物 有 粉 叶 润 柄 (Machilus glaucifolia〉、 粗 柄 械 (Acer 
tonkinense) 、 掌 叶 木 (Handeliodendron bodinieri) 、 异 叶 梁 王 茶 (Metapanax davidii?) 、 紫 
弹 树 (Celtis biondii)、 短 齿 楼 梯 草 (Elatostema brachyodontum)、 点 乳 冷 水 花 (Pilea glaberrima)。 
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1 神木 天 坑 示 意图 及 取样 位 置 


Fig. 1 Sketch map of Shenmu Tiankeng and sampling location 


1.2 样 地 设置 和 调查 


在 神木 天 坑 底 部 、 坑 腰 和 边缘 3 个 小 生境 (图 1) 各 设置 3 个 大 小 为 20 m x 20 m 的 样 
方 ， 对 样 方 内 所 有 胸径 1 cm 的 木 本 植物 进行 调查 , 记录 植物 种 名 、 多 度 , 测量 植物 胸径 、 


高 度 、 冠 幅 等 ， 同 时 记录 相对 湿度 、 海 拔 、 邦 闭 度 等 指标 。 在 神木 天 坑 共 采集 木 本 植物 52 
种 ， 包 含 乔木 20 种 ， 灌 木 18 种 ， 木 质 蕨 本 14 种 ， 具 体 样 地 信息 及 在 天 坑 不 同 小 生境 不 同 


生长 型 优势 种 见 表 1。 


表 1 神木 天 坑 小 生境 信息 及 不 同 生 长 型 优势 种 


Table 1 Shenmu Tiankeng microhabitat information and dominating species of several growth 


小 生境 相对 湿度 
Microhabitat Relative humidity (%) 
天 坑 底 部 
Tiankeng bottom 0 
天 坑 坑 腰 
Tiankeng waist Dn 
de 62.1~66.1 


Tiankeng edge 


types 
海拔 郁 闭 度 优势 种 
Altitude (m) Canopy density Dominant Species 
粗 柄 要 Acer tonkinense 

1 210~1 222 0.83~0.85 喜 花草 Eranthemum pulchellum 

芯 功 Ficus pumila 

掌 叶 木 Handeliodendron bodinieri 
1 247~1 280 0.55~0.60 短 序 殷 掌 柴 Schefflera bodinieri 
常春 采 Hedera nepalensis var. sinensis 

1 298~1 320 0.60~0.65 wr gene poe don 


异 叶 梁 王 茶 Metapanax davidii 


| 


1.3 叶片 采集 和 指标 测定 


常春 腾 Hedera nepalensis var. sinensis 


2019 年 7 一 10 月 ， 根 据 调查 资料 采集 样 方 内 优势 木 本 植物 叶片 。 选 择 生 长 成 熟 ， 长 势 


健康 的 叶片 。 


片 叶子 僵 在 一 起 ， 沿 叶片 主 脉 方向 均匀 选 3 个 点 ， 使 用 精确 
FE 叶片 主 脉 一 侧 约 0.25 cm 处 的 厚度 ，3 个 点 的 平均 


测量 


度 为 


良好 的 个 体 ( 乔 木 、 灌 木 每 种 5 株 ， 木 质 滕 本 全 部 采集 ) ， 每 株 个 体 采 集 20 一 40 片 成 熟 、 
叶 功 能 性 状 测量 方法 参考 Cornelissen 等 (2003) 。 叶 厚度 的 测定 : 将 一 组 10 


0.01 mm 的 数 显 游标 卡尺 


厚度 再 除 以 10 即 该 组 平均 叶 厚 度 ， 


每 物种 测 8 组 ， 其 平均 值 即 该 物种 叶 厚 度 。 叶 面积 的 测定 : 使 用 佳能 扫描 仪 “CanoScan 


LIDE400， 佳 能 (中 
片 为 一 组 ， 
保温 箱 ! 
和 鲜 重 。 
的 叶片 进行 和 


组 织 密度 、 比 叶 面 积 、 叶 


1.4 数据 处 理 
将 


国 ) 有 限 公司 
{ 8 组 ， 其 平均 值 即 该 物种 叶 
滤纸 吸 干 叶 表 


黑暗 储存 12 h， 取 出 后 


) 获取 叶 


积 图 像 ， 


口 
A 


再 通过 Image J 计算 出 叶 面 积 ， 10 


。 叶 鲜 重 的 测定 : 将 叶片 浸 湿 并 置 于 约 5 °C 的 


ss 


j 1/1000 的 电子 天 平 称 量 叶片 饱 
叶 王 重 的 测定 : 新 鲜 叶 片 置 于 70 °C 的 烘箱 24~48 h 后 ， 取 出 称 量 叶 干 重 ， 将 烘 干 


磨 、 粉 碎 、 过 60 mm 得 ， 
量 采 用 C/N 元 素 分 析 仪 测定 (vario MICRO cube， 德 国 艾 力 蒙 塔 


抗 比 色 法 〈 鲍 士 旦 ，2005) ， 叶 钾 含 量 采 


干 物质 含量 、 


叶 氮 磷 比 计算 如 下 : 


叶 组 织 徐 虐 = 
比 叶 
叶 干 物质 食量 一 中- 


叶 氨 磷 比 = 


木 天 坑 所 采集 到 的 植株 样本 叶 ] 
系数 = 标准 差 /平均 值 X 100% 6 月 


软件 中 的 Shapiro-Wilk 进行 正 态 检验 ， 
时 选择 Duncan 法 , 方差 不 齐 时 选择 Games-Howell 法 。 未 通过 正 态 检验 的 进行 根 号 开平 方 、 


对 数 转换 处 理 
境 不 同 生长 型 叶 
功能 性 状 之 间 
2021 中 完成 。 

2 结果 与 分 析 

2.1 叶 功 能 性 状 总 体 描述 


神木 天 坑 木 本 植物 叶 功 能 性 状 特 入 

叶 碳 含量 变异 系数 最 小 ， 为 10.5%， 叶 厚度 、 叶 组 乡 

含量 、 叶 钊 含量 和 叶 氮 磷 比 变异 系数 在 23.5%~85.0% 之 间 。 说 明 叶 面积 受 物种 以 
因素 影响 较 大 ， 叶 碳 含量 相对 稳定 。 

表 2 神木 天 坑 木 本 植物 叶 功 能 性 状 特征 


含量 、 叶 信 


及 环境 等 


功能 性 状 之 间 的 比较 。 使 月 
的 相关 性 , 结合 主 成 分 分 析 (PCA ) 找 出 关键 的 叶 功 


i 100%; 
i 积 


积 = 一 x100%; 


职 
村 


叶 干 重 
0 
ji * 100%; 


RE | 00%, 
叶 磷 含量 


日 Microsoft Excel 2010 软件 进行 数 扫 


于 测量 叶片 营养 元 素 含 量 
公司 ) ， 叶 磷 含 量 采 ) 
火焰 原子 吸收 光谱 法 测定 〈 鲍 士 旦 ，2005) 。 叶 


功能 性 状 平均 值 来 作为 该 物 和 


。 叶 碳 含量 以 及 叶 氨 合 
] 钥 镜 


' 叶 性 状 的 平均 值 , 变异 


居 的 初步 整理 后 ,运用 SPSS 


Me 


通过 正 态 检验 


F 如 表 2 所 示 ， 


方差 显著 的 进行 事后 比较 , 方差 齐 性 


仍 未 通过 正 态 检验 的 选择 非 参 数 检 验 (Kruskal-Wallis 法 ) ， 进 行 不 同 小 生 
日 Origin 2021 软件 中 Spearman 相关 性 分 析 检 验 叶 
能 性 状 。 绘 


图 过 程 在 Origin 


其 中 , 叶 面 积 变异 系数 最 大 , 为 113.9%， 


密度 、 比 叶 


口 
AAA 


叶 干 物质 含量 、 叶 所 


Table 2 Characteristics of leaf functional traits of woody plants in Shenmu Tiankeng 


二 功能 性 状 最 小 值 最 大 值 变异 范围 均值 土 标准 差 变异 系数 
eaf functional trait Minimum Maximum Variation range Mean 士 SD Coefficient of variation (%) 
和 厚度 0.09 0.44 0.35 0.20 土 0.07 35.0 


Leaf thickness ( mm) 


叶 面积 


Specific 


叶 干 物质 含量 


叶 组 织 密度 


Leaf tissue density (gcm’) 
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Leaf area (cm2) 
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Leaf carbon content (g kg 
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matter content (g: g!) 


Leaf nitrogen content (g kg 
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Leaf phosphorus content (g- kg’!) 


叶 钾 合 量 
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4.47 


Leaf potassium content ( gkg’!) 


氮 磷 比 


Nitrogen 


2.2 不 同 小 生境 木 本 植物 叶 功 能 性 状 特征 
从 神木 天 坑 木 本 植物 叶 功 能 性 状 比较 
木 本 植物 叶 功 能 性 状 存在 显著 差异 (P<0.05) 。 
密度 显著 高 于 底部 ， 天 坑 底 部 乔木 、 灌 木 叶 钾 含量 显著 
本 植物 未 发 现 显著 差异 〈P>0 
果 表 明 乔 木 和 灌木 在 3 种 小 生境 中 呈现 相似 的 上 


13.04 
-phosphorus ratio 


六 


生长 型 


1.83 1.72 
139.25 138.40 
425.64 399.08 

0.52 0.36 
615.90 264.17 
69.10 55.70 

3.04 2.66 
36.97 32.50 
79.23 66.19 

图 2) 可 以 


0.60 士 0.51 85.0 
24.58 土 28.03 113.9 
124.63 土 92.30 74.1 

0.34 士 0.08 23.5 
464.48 土 48.85 10.5 

28.30 土 9.64 34.1 

1.07 土 0.42 39.3 
22.94 土 8.95 39.0 
29.00 土 12.40 42.8 


看 出 ， 在 神木 天 坑 不 同 小 生境 ， 不 同 


其 中 ， 天 坑 边 缘 、 坑 腰 的 乔木 叶 组 织 


功能 性 


高 于 边缘 ， 在 天 坑 不 同 小 生境 木质 藤 


.05) ， 但 在 边缘 时 ， 木 质 膛 本 叶 钾 含量 显著 高 于 庆 木 。 以 上 结 


大 ， 木 质 滕 本 对 小 生境 变化 不 敏感 ， 


但 采取 与 乔木 、 灌 木 不 同 的 叶 功能 性 状 策略 来 与 之 竞争 资源 。 
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注 : 不 同 大 写字 母 表示 在 天 坑 不 同 小 生境 相同 4 
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表示 在 天 坑 相 同 小 生境 不 同 生长 型 植物 叶 功 能 性 状 差异 显著 。 
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E 长 型 植物 叶 功 能 性 状 差异 
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显著 〈P<0.05) ; 不 同 小 写字 母 


Note: Different uppercase letters indicate significant differences in leaf functional traits of the same growth type 


plants in different habitats of the Tiankeng (P<0.05); Different lowercase letters indicate significant differences in 


leaf functional traits of different growth type plants in the same habitat of the Tiankeng. 


图 2 神木 天 坑 木 本 植物 叶 功 能 性 状 差异 性 比较 
Fig.2 Difference comparison of leaf functional traits of woody plants in Shenmu Tiankeng 


2.3 叶 功 能 性 状 之 闻 的 关联 分 析 


由 图 3 可 知 , 不 同 小 生境 植物 叶 功能 怡 
叶 厚 度 与 叶 面积 的 相关 性 逐渐 变 强 ， 


E 状 之 间 相 关 性 存在 一 定 差异 。 从 天 坑 底部 到 边缘 ， 
由 不 显著 正 相 关 (P>0.05 ) 到 呈 极 显著 正 相 关 (P<0.001)， 


表明 随 天 坑 小 生境 变化 ， 木 本 植物 叶 面 积 与 叶 厚 度 之 间 促 进 作用 显著 加 强 。 在 天 坑 底 部 时 ， 


比 叶 面积 和 叶 干 物质 


全 上 县 - 


EE 旺 显 著 正 相 关 , 但 在 坑 腰 与 边缘 ， 比 叶 面积 和 叶 干 物质 含量 呈 极 显 


馈 屋 


著 负 相 关 , 说 明生 境 差异 可 以 影响 比 叶 面积 和 叶 干 物质 含量 之 间 的 相关 性 。 天 坑 边 缘 叶 组 织 


密度 、 叶 干 物 质 含量 与 叶 钾 含 量 、 叶 厚度 、 叶 面积 和 比 叶 面积 呈 显 著 或 极 显 著 负 相关 关系 。 


天 坑 底 部 Tiankeng bottom 天 坑 坑 腰 Tiankeng waist 天 坑 边 缘 Tiankeng edge 
1.0 
全 IT@@eg@@ 
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0.4 
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0.15 0.12 020 0.03 0.12 LCC 09 0.26 0.31 -0.17 -0.44 -0.06 LCC © ® .58 -0.44 0.54 0.34 0.07 LCC 网 
-026 -0.03 0.14 037 -0.12 0.16 LNC 轿 图 | ls 00 oo 020 073 -002 INc @ @ -0.21 -0.08 0.05 0.21 -0.12 -0.04 LNC 呈 
-0.17 -0.40 0.13 0.24 -0.45 -0.15 0.40 LPC 图 | | os -07 -006 0os -071 -011 056 IFc @ 人 的 -0.09 -0.19 0.08 0.19 -0.30 -0.02 0.22 LPC 本 
0.17 -0.60 -0.27 -0.34 -0.53 0.03 0.01 031 LKC @ | |-0.10 -0.06 -0.17 0.04 -0.71 -0.13 0.78 0.64 LKC .48 -0.79 0.60 | 0.70 -0.44 0.46 0.15 0.21 LKC ee 
-0.10 0.33 0.17 0.19 0.35 0.22 0.55 -0.47 -0.40 N/P | |-0.05 0.06 0.02 0.03 0.28 0.14 0.02 -0.73 -0.29 N/P | |-0.10 -0.00 0.04 0.12 0.06 0.02 0.72 -0.46 -0.03 N/P 
Spearman 相 关 分 析 ，** 表 示 P<0.001，* 表 示 P<0.05。LT. 叶 厚 度 ; LTD. 叶 组 织 密 度 ; LA. 叶 面 积 ; SLA. 比 
叶 面 积 ，LDMC. 叶 干 物质 含量 ，LCC. 叶 碳 含量 ，LNC. 叶 和 氮 含 量 ; LPC. 叶 磷 含量 ，LKC. 叶 钾 含量 ; 
N/P. 氮 磷 比 。 下 同 。 
Spearman correlation analysis, ** indicates P<0.001, * indicates P <0.05. LT. Leaf thickness; LTD. Leaf tissue 
density; LA. Leaf area; SLA. Specific leaf area; LDMC. Leaf dry matter content; LCC. Leaf carbon content; 
LNC. Leaf nitrogen content; LPC. Leaf phosphorus content; LKC. Leaf potassium content; N/P. 
Nitrogen-phosphorus ratio. The same below, 
图 3 神木 天 坑 叶 功能 性 状 的 相关 性 分 析 
Fig.3 Correlation analysis of leaf functional traits in Shenmu Tiankeng 
对 叶 功能 性 状 进 行 主 成 分 分 析 〈 表 3， 图 4) ， 结 果 表 明 ， 前 四 个 排序 轴 的 特征 根 大 于 1， 
故 提取 前 四 个 主 成 分 进行 分 析 。 第 一 主 成 分 的 贡献 率 为 29.530%， 叶 组 织 密度 〈-0.833) 、 叶 
钾 含 量 〈0.782) 、 叶 干 物质 含量 (-0.647) 页 献 较 大 ， 第 二 主 成 分 的 页 献 率 为 18.00%， 叶 厚 
度 〈0.670) 、 叶 磷 含 量 〈-0.664) 页 献 较 大 ， 前 四 轴 累 计 页 献 率 达 74.53%。 第 一 主 成 分 页 献 
较 大 的 叶 组 织 密度 . 叶 钾 含量 `. 叶 于 物质 含量 可 作为 神木 天 坑 木 本 植物 叶 功 能 性 状 主要 指标 。 
表 3 神木 天 坑 叶 功能 性 状 载荷 矩阵 和 解释 方差 
Table 3 Load matrix and interpreted variance of leaf functional traits in Shenmu Tiankeng 
叶 功 能 性 状 Leaf functional trait 第 一 主 成 分 PCA1 ”第 二 主 成 分 PCA2 第 三 主 成 分 PCA3 第 四 主 成 分 PCA4 
叶 厚 度 Leaf thickness 0.425 0.670 -0.162 0.409 
叶 组 织 密度 Leaf tissue density -0.833 -0.224 -0.024 0.286 
十 面积 Leaf area 0.499 0.568 0.251 -0.099 
比 叶 面积 Specific leaf area 0.585 -0.139 0.390 -0.561 
叶 干 物质 含量 Leaf dry matter content -0.647 0.363 0.045 -0.276 
叶 碳 含量 Leaf carbon content 0.144 0.417 0.317 0.452 
叶 氮 含量 Leaf nitrogen content 0.098 -0.421 0.825 0.251 
叶 磷 含量 Leaf phosphorus content 0.499 -0.664 -0.105 0.326 
征 钾 含量 Leaf potassium content 0.782 -0.067 -0.016 0.023 
氮 磷 比 Nitrogen-phosphorus ratio -0.420 0.178 0.802 0.016 
特征 根 Characteristic root 2.950 1.800 1.679 1.024 
方差 比例 Variance ratio 29.50 18.00 16.79 10.24 
累计 方差 比例 Cumulative variance ratio 29.50 47.50 64.29 74.53 
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5 图 4 神木 天 坑 叶 功能 性 状 主 成 分 分 析 双 标 图 


Fig.4 Biplot of principal component analysis of leaf functional traits in Shenmu Tiankeng 
3 讨论 与 结论 


3.1 叶 功 能 性 状 变异 特征 

植物 性 状 变 异 系数 用 来 反映 物种 功能 性 状 的 变异 程度 , 而 不 同性 状 的 变异 程度 由 环境 和 
物种 共同 决定 (Campetella et al., 2020) 。 叶 面积 的 大 部 分 变异 可 以 由 植物 分 类 群 、 个 体高 
度 和 生活 型 的 交互 作用 解释 〈 陈 文 等 ，2016) 。 天 坑 木 本 植物 叶 面 积 变异 系数 为 113.9%， 
高 于 庞 世 龙 等 (2021) 对 喀斯特 优势 木 本 经 济 植物 研究 得 出 的 叶 面 积 变异 系数 (24.3%) 。 
一 方面 ， 与 所 选取 的 物种 数 相差 较 大 有 关 ， 本 研究 共 涉 及 52 种 木 本 植物 ， 喀 斯 特 优势 木 本 
经 济 作 物 的 研究 涉及 5 种 , 物种 数量 的 差异 导致 天 坑 木 本 植物 叶 面 积 变 异 系数 较 大 ; 另 一 方 
面 ， 天 坑 小 生境 异 质 性 高 ， 天 坑 底 部 、 坑 腰 以 及 边缘 环境 条 件 差异 较 大 ， 相 对 湿度 随 着 天 坑 
底部 至 边缘 迅速 降低 ,光照 则 逐渐 增多 , 从 而 引起 天 坑 植 物种 类 与 群落 类 型 分 布 存在 着 差异 ， 
坑内 物种 喜 阴 ， 而 边缘 物种 喜 阳 ， 致 使 叶 面积 变异 较 大 。 本 研究 中 叶 碳 含量 变异 系数 最 小 ， 
主要 原因 是 碳 元 素 作 为 植物 所 必需 的 大 量 元 素 ， 构 成 植物 骨架 ,本身 具 有 一 定 的 内 稳 性 。 此 
外 ， 木 本 植物 之 间 对 碳 的 积累 具有 一 致 性 〈 郑 帷 婕 等 ，2007) ， 因 此 变异 程度 不 高 ， 天 坑 木 
本 植物 叶 碳 含量 具有 相对 稳定 性 。 绽 上 表明 , 天 坑 木 本 植物 时 功能 性 状 变异 特征 呈现 为 叶 
积 变异 大 ， 叶 碳 含量 变异 小 。 
3.2 木 本 植物 叶 功 能 性 状 对 小 生境 的 响应 

植物 的 生长 型 是 撞 绘 群落 外 貌 特征 和 垂直 结构 的 重要 指标 , 反映 了 植物 在 相同 环境 条 件 
下 生长 的 环境 状况 ， 是 植物 趋同 适应 的 结果 (Galmin et al., 2017) 。 神 木 天 坑 小 生境 多 样 ， 
不 同 生 长 型 植物 形成 具有 一 定 特色 的 叶 功 能 性 状 策略 。 叶 组 织 密 度 与 植物 的 抗 胁迫 性 、 干扰 
性 有 关 ， 表 征 植 物 对 水 分 、 养 分 的 利用 和 保存 能 力 〈 魏 圆 慧 等 ，2020) ， 叶 组 织 密度 高 的 植 
物 通常 生长 速率 较 缓慢 〈 张 晶 等 ，2018〉。 天 坑 边缘 与 外 部 的 喀斯特 森林 相连 ， 受 人 为 扰动 
较 大 , 该 小 生境 下 乔木 通过 提高 叶 组 织 密度 来 抵御 外 界 干扰 ， 如 和 掌 叶 木 的 叶 组 织 密度 在 干扰 
较 大 的 天 坑 边 缘 最 大 〈0.76 g.cm”) ， 在 干扰 较 小 的 天 坑 底部 最 小 (0.17 gcm”) 。 此 外 ， 
天 坑内 部 的 木 本 植物 多 采取 资源 获取 型 策略 ， 较 低 的 叶 组 织 密度 有 助 于 它们 提高 生长 速率 ， 
天 坑 边 缘 的 木 本 植物 则 将 更 多 的 养分 用 于 储存 , 多 指示 较 慢 的 生长 速率 。 相关 研究 表明 随 着 
植物 庇 荫 作用 增 大 , 叶 钾 售 量 随 之 增加 , 叶 钾 含量 的 增加 从 一 定 程度 上 可 以 加 强 光 合作 用 速 
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率 〈 智 西 民 等 ，2020) 。 本 研究 中 ， 乔 木 、 灌 木 物 种 叶 钾 含量 在 天 坑 底 部 时 含量 最 高 ， 因 为 
天 坑 底 部 位 于 负 地 形 结构 最 低 处 , 光照 强度 较 小 , 植物 通过 增加 叶 钾 含量 来 提高 对 光照 资源 
的 利用 率 。 此 外 ， 有 研究 指出 钾 元 素 渗 透 性 强 ， 易 被 雨水 冲刷 带 走 ( 韩 维 栋 等 ，2004) ， 天 
坑 边 缘 位 置 土壤 易 受 到 流水 侵蚀 , 土壤 钾 元 素 被 雨水 冲刷 汇集 坑内 ,天 坑 底部 植物 可 利用 的 
钾 元 素 增加 ， 造 成 木 本 植物 叶 钾 含量 高 。 本 研究 中 ,木质 滕 本 物种 叶 功 能 性 状 在 天 坑 不 同 小 
生境 差异 不 显著 , 但 木质 藤本 物种 叶 功 能 性 状 策略 可 以 为 其 提供 相对 于 乔木 和 灌木 的 竞争 优 
势 。 植 物 叶 片 氮 磷 比 是 反映 植物 所 、 磷 限制 的 评价 指标 ， 当 氮 磷 比 大 于 16 时 ， 植 物 受 磷 限 
制 〈Koerselman && Meuleman, 1996) ， 木 本 植物 氮 磷 比 在 天 坑 3 种 小 生境 中 其 值 都 高 于 16， 
说 明天 坑 木 本 植物 易 受 磷 限 制 。 综 上 表明 , 植物 在 不 同 的 小 生境 具有 不 同 的 适应 策略 ,在 天 
坑 底部 采取 资源 获取 型 策略 , 在 边缘 时 则 采取 资源 保守 型 策略 。 植物 通过 叶 功 能 性 状 之 间 的 
权衡 ， 来 适应 天 坑 多 样 化 小 生境 。 
3.3 叶 功 能 性 状 间 的 关联 
植物 叶 功 能 性 状 之 间 的 关系 能 表征 植物 在 适应 生境 过 程 中 的 响应 机 制 ( 谢 立 红 等 ,2019)。 
本 研究 结果 表明 ， 随 底部 到 边缘 小 生境 的 变化 ， 叶 厚度 与 叶 面 积 逐 渐 呈 极 显 著 正 相关 , 与 冯 
洁 等 (2021) 对 云南 沾 益 退化 天 坑 的 研究 结果 不 一 至 但 与 钟 巧 连 等 (2018) 对 黔 中 喀斯特 
~ 地 区 的 研究 结果 一 致 ， 说 明 叶 厚度 和 叶 面 积 相 关 性 可 能 随 物种 、 环 境 等 发 生 改变 。 在 天 坑 边 
CD 缘 时 ， 叶 面积 与 叶 厚 度 呈 现 促 进 效应 ， 如 木质 藤本 护 葛 ， 其 叶 面 积 和 叶 厚 度 的 耦合 关系 有 助 
于 它 在 林 际 存活 ,与 胡杨 为 适应 较为 干旱 的 环境 时 ,采取 植物 叶 厚 度 增 加 ,叶片 光合 作用 
积 ( 叶 面积 ) 和 光合 效率 也 随 之 增加 一 致 〈 黄 文 娟 等 ，2010) 。 在 天 坑 边 缘 时 叶 组 织 密度 与 
人 比 叶 面 积 呈 负 相 关 ， 与 程 雯 等 (2019) 、 钟 巧 连 等 (2018) 对 喀斯特 植物 叶 功 能 性 状 分 析 的 
ja 结果 一 致 。 叶 组 织 密度 和 比 叶 面积 都 是 表征 植物 耐 旱 性 的 指标 ， 比 叶 面 积 减 小 ,叶片 体积 较 
小 ， 使 得 叶 组 织 密度 增 大 〈 郑 颖 等 ，201$) 。 天 坑 边 缘 木 本 植物 通过 增加 叶 组 织 密度 ， 减 少 
水 分 丧失 ,来 适应 和 干旱、 贫 玫 的 天 坑 边 缘 生 境 。 而 在 天 坑 底 部 时 ， 由 于 水 资源 相对 充足 ， 叶 
组 织 密度 与 比 叶 面 积 未 呈现 与 边缘 一 致 的 相关 性 。 
叶 组 织 密 度 、 叶 钾 含 量 、 叶 干 物质 含量 在 第 一 主 成 分 中 贡献 最 大 ， 表征 植 物 防 御 策略 的 
叶 组 织 密 度 、 与 光合 作用 密切 相关 的 叶 钾 含量 , 以 及 表征 植物 保持 养分 能 力 的 叶 干 物质 含量 ， 
可 作为 神木 天 坑 不 同 小 生境 木 本 植物 叶 功 能 性 状 主要 指标 ,天 坑 木 本 植物 叶 功 能 性 状 相 比 其 
C= 他 喀斯特 地 区 既 具 有 普遍 性 又 具有 独特 性 , 主要 原因 为 天 坑 边 缘 小 生境 与 其 他 喀斯特 地 区 相 
= 似 ， 但 天 坑内 部 小 生境 则 显著 不 同 。 天 坑 边 缘 具 有 充足 的 光照 ， 较 为 干旱 、 贫 将 ， 而 天 坑内 
© 部 负 地 形 和 地 下 河流 为 植物 生长 提供 了 相对 充足 的 养分 和 水 分 , 但 光照 较为 匮乏 , 使 得 植物 
叶 功 能 性 状 在 天 坑 不 同 小 生境 呈现 差异 。 天 坑 特 殊 的 地 形 是 影响 木 本 植物 叶 功 能 性 状 的 主要 
因素 之 一 ,本 文通 过 结构 型 性 状 分 析 神 木 天 坑 不 同 小 生境 木 本 植物 叶 功 能 性 状 特 征 ， 有 助 于 
进一步 了 解 植物 对 天 坑 环 境 的 适应 及 响应 。 但 植物 叶 功 能 性 状 的 影响 因素 是 复杂 的 , 在 今后 
需要 结合 具体 环境 因子 ， 全 面 揭示 植物 功能 性 状 对 天 坑 的 适应 及 响应 机 制 。 
致 谢 感谢 乐 业 一 凤 山 世界 地 质 公园 管理 处 雷 兰 优 主任 及 全 体 员工 在 野外 作业 中 提供 安 
全 文 持 ! 致敬 乐 业 县 同 乐 镇 杨 胜 锋 全 家 对 野外 调查 给 予 后 勤 保障 ! 
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